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La forte densité des nématodes à vie libre (4 à 5.10°/m? en moyenne), leur 
diversité morphologique, leur diversité trophique, la rapidité de leur cycle de 
reproduction souvent associé à la parténogenèse, leur opportunisme et la diversité 
des habitats colonisés justifient pleinement des études à caractère écologique. 
Hormis les travaux pionniers de NIELSEN (1949) ou de Voirz (1951) la majorité 
des recherches entreprises sont récentes. Abondamment illustrés et commentés dans 
des articles à tendance synthétique avec une riche bibliographie (par exemple 
SonLenius, 1972, 1980; Yeates, 1979, 1981; WASILEWSKA, 1979; PETERSEN & Lux- 
TON, 1982: ARPIN etal., 1980; ARpIN, 1985; Twinn, 1974; JOHNSON, FERRIS & 
Ferris, 1972, 1974; Ferris & FERRIS, 1984)! la lecture des nombreux travaux sur 
la biodiversité, la distribution ou la dynamique des populations de nématodes et 
des facteurs pouvant les influencer dans les écosystémes forestiers met en relief 


* Article écrit en hommage au Professeur Claude DELAMARE DEBOUTTEVILLE, l’un des fon- 
dateurs de la zoologie du sol 
1 Cette liste n'est pas exhaustive: en particulier elle ne prend nullement en compte tous les travaux ayant un 
rapport direct avec l'aspect fonctionnel ou le rôle joué par les nématodes au sein des écosystèmes forestiers. Cependant 
par les nombreuses ri nces contenues dans ces articles, il est possible de faire rapidement un survol détaillé sur la 
diversité, la distribution. la dynamique d'évolution de la nématofaune et des facteurs pouvant les influencer. 
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deux points importants : 
l, le cosmopolitisme de la plupart des espèces: 
2, la diversité des habitats dans lesquels une même espèce peut être récoltée. 


Indépendamment du peu d'intérêt porté par une majorité de nématologistes 
aux nématodes à vie libre (90 à 95 % des travaux publiés concernent principalement 
les nematodes phytoparasites et les problèmes de productivité agricole), cet apparent 
constat d'échec concernant l'écologie de ces animaux et leur rôle dans le fonctionne- 
ment de l'écosystème forestier, est en grande partie dû au fait de n’avoir jamais 
cherché à établir un lien entre la présence et le développement d’un nématode dans 
un humus donné et cet humus considéré comme une unité fonctionnelle ou unité 
pédo-écologique. 


En effet les horizons de surface. mince couche de sol par où transitent 90 % 
de l'énergie du système, sont le lieu des transformations biochimiques qui, à partir 
des litières (feuilles, brindilles, inflorescences, racines), des produits d’excrétion et 
des cadavres animaux et microbiens, vont aboutir par des paliers successifs à des 
phases d’humidification et de minéralisation, mettant ainsi à la disposition des 
êtres vivants (mobilisation biologique) tout un éventail de substances organiques 
colloïdales et minérales ayant contractées entre elles des liaisons plus ou moins 
stables et définies sous le nom d’humus. Bien que dans chaque sol des relations 
complexes unissent la roche mère, la végétation, le pédoclimat et les organismes, la 
matière organique introduite dans un système obéit à des modes différents de 
transformations biochimiques, aboutissant à des types d’humus morphologiquement 
et chimiquement différents (MANIL, 1959; DucHAuFouR, 1977, 1980). Or les némato- 
des vivent en relation étroite avec la fraction colloïdale du sol. Cette fraction 
humifère doit être considérée, avant toute autre recherche relationnelle, comme le 
dénominateur commun de tous les milieux et le creuset dans lequel se développent 
ces animaux. 


Étudier la répartition des espèces en prenant comme base la forme d'humus. 
indépendamment du couvert forestier, est riche d'enseignement. Cette étude permet- 
tra notamment d'aboutir à des concepts nouveaux touchant l’évolution des faunes 
nématologiques, l'impact de la végétation et du type d'humus, à jeter les bases 
d'une caractérisation biologique des humus, à considérer les nématodes comme des 
indicateurs précieux de situation pédologique et de fonctionnement de l'écosystème 
et par là-même d'aborder avec efficacité leur rôle dans la transformation des 
matières organiques. Certains de ces résultats dépassent le simple cadre de la 
nématologie. Nous allons illustrer quelques problèmes écologiques par des exemples 
pris chez les nématodes Mononchida. 


Les Mononchida forment un groupe homogène (fig. 1). On les récolte dans 
tous les sols en densité appréciable. Prédateurs par excellence, ils sont très sensibles 
aux contraintes exercées dans les niveaux inférieurs de la pyramide alimentaire. On 
trouvera de nombreuses références dans la compilation de SMALL (1987) concernant 
le comportement prédateur de ces animaux, certaines préférences alimentaires et 
les facteurs pouvant influencer la prédation. En réalité, des essais d'élevage sur 
milieu gélosé (MAERTENS, 1975; ARPIN, 1976) et l'observation de coupes ultra-fines 
de tubes digestifs de différentes espèces (ARPIN & KiLBERTUS, 1981: SAUR & ARPIN, 
1989) fait apparaître une nourriture diversifiée, notamment des proies animales 
mais aussi la présence de microflore (bactéries, actinomycètes) et de feuillets d'argile 
(éléments constitutifs fondamentaux des agrégats bactériens représentant une réserve 
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FIG. 1, — Habitus (A), Cavite buccale (B) et Queue (C) d'une femelle de Wononchida, Prionelidus sp. (near muscorum). 
(Echelle : A= 100 pm: B-C = 10 pm.) 


énergétique potentielle des sols). En ce qui concerne les bactéries présentes dans le 
tube digestif, leur origine est double (ingestion directe des colonies du sol mais 
aussi multiplication dans l'intestin) et elles auraient aussi un double rôle : d’une 
part elles servent de nourriture et d'autre part elles interviennent activement dans 
la digestion (observation de zones de lyse autour des bactéries et laissant supposer 
une relation symbiotique). Ainsi d'un point de vue écologique l’activité de ces 
animaux se situe à la fois au niveau de l'échelon prédation, de l'échelon décomposi- 
tion en tant que dissèminateurs et régulateurs des populations microbiennes et de 
l'échelon migration organo-minérales. Ce niveau d'intervention qui n'existe pas 
dans le schéma d'organisation du système saprophage de HEAL and MACLEAN 
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(1975) correspond au transport et à la dissémination des feuillets d'argile, ayant 
un rôle important dans le processus de transformation des litières en accroissant 
l'activité de biodégradation de la microflore (VANNIER & KILBERTUS, 1981; TOUCHOT 
et al., 1983). 


De nombreuses prospections ont été réalisées sur près de 10 années dans 
différentes foréts et humus du sud parisien: foréts de Fontainebleau, Sénart, 
Armainvilliers, Orléans. Interprétés par des analyses factorielles des correspondan- 
ces de Benzécri (LEBART, MORINEAU & FéNELON. 1979: GREENACRE, 1984) les 
résultats permettent objectivement (ArPIN, 1979, 1985) : 


— de séparer différents ensembles, par exemple pelouses et forêts développées 
sur substrat sableux, des forêts établies sur sols limoneux ou argileux; 


— d'isoler à l’intérieur de ces ensembles des biotopes à sables calcarifères 
(centre des vallées sèches de Fontainebleau) et à sable siliceux (pelouses acides), 
ainsi qu'à l’intérieur des sols humifères de distinguer des humus de type mor, 
moder ou dysmoder (résineux, callunaie, chênaie sessiliflore), des mulls acides 
(chénaie-charmaie), des mulls eutrophes (charmaie, ormaie rudérale) et des mulls 
calciques (pubescentaie, hêtraie, aulnaie); 


— de mettre en évidence des localisations préférentielles de certaines espèces : 
par exemple, Prionchulus punctatus abonde dans les mors, moders et dysmoders 
sous résineux et callunaie, Clarkus papillatus est liée aux mulls acides des sols 
bruns lessivés forestiers. Anatonchus tridentatus préfère les mulls eutrophes sur sols 
argileux humides, Mylonchulus incurvus peuple essentiellement les sols acides non 
humifères tandis que Mylonchulus brachyuris et Coomansus parvus apparaissent 
principalement liés aux mulls calciques, la première caractérisant les stations sur 
sables calcarifères chauds et aérés, la seconde préférant les sols sableux calciques 
humifères. 


En réalité, il ne s’agit pas de définir des espèces caractéristiques d’un humus 
mais d’y substituer le terme de groupements spécifiques. En effet, dans chaque 
milieu analysé et correspondant à une forme d’humus on retrouve un certain 
nombre d'espèces dans des proportions bien définies. L'étude de l’évolution de 
ces abondances relatives permet d’individualiser progressivement des groupements 
d'espèces caractéristiques des différents types d’humus et que l’on peut interpréter en 
termes d'indicateurs pédologiques. Le tableau I résume l’évolution des groupements 
spécifiques chez les Mononchida en fonction des principales formes d’humus. 


Ainsi, la présence exclusive de Prionchulus punctatus caractérise les humus de 
type mor. Avec les dysmoders on voit apparaitre en faible proportion Clarkus 
papillatus. L'évolution vers les moders est marquée par l’adjonction au groupement 
précédent de Prionchulus muscorum, Prionchulus punctatus étant toujours l'espèce 
dominante: le passage au moder mulleux voit l'augmentation progressive de Clarkus 
papillatus et de Prionchulus muscorum. Avec le mull acide on assiste d’une part à 
une inversion dans la dominance Prionchulus punctatus-Clarkus papillatus à Vavan- 
tage de cette dernière espèce et d’autre part à l'apparition de Anatonchus tridentatus, 
Mylonchulus sigmaturus et Mylonchulus brachyuris dont la présence et les faibles 
proportions (moins de 5%) varient selon qu'il s’agit d’un milieu plutôt humide (les 
deux premières espèces) ou plutôt sec (la dernière espèce). La présence de Anaton- 
chus tridentatus, Miconchus studeri et Mylonchulus brachyuris est un bon critère de 
caractérisation du mull: cependant si, dans ce groupement, la dominance de 
Anatonchus tridentatus doit s’interpréter comme une indication de sol frais humide, 


Tas. I. — Évolution simplifiée des groupements spécifiques de Mononchida en fonction des principaux types d’humus. 


figurées représentent des situations maximales. 


Les abondances relatives 


Mor Dysmoder Moder Mull acide Mull Mull calcique 
Prionchulus Prionchulus Prionchulus 
punctatus punctatus 90 % punctatus 70 % 
Clarkus Clarkus Clarkus 
papillatus papillatus papillatus 60 % 
Prionchulus Prionchulus 
muscorum muscorum 20 % 
= Prionchulus 
punctatus 
densité < 5 % 
Anatonchus Anatonchus 
tridentatus tridentatus 70 % 
Mylonchulus Miconchus 
sigmaturus (hum) studeri (sec) 
Mylonchulus Mylonchulus Mylonchulus 
brachyuris (sec) brachyuris < 10% brachyuris 11-80 % 
Clarkus Coomansus 
papillatus parvus (sable) 
Prionchulus Miconchus 
muscorum studeri 
Prionchulus Anatonchus 
punctatus tridentatus <40 % 
Clarkus 
papillatus 
Prionchulus 
muscorum 
Prionchulus 


punctatus 
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celle de Miconchus studeri est à associer aux sols secs aérés à tendance calcique, 
c'est-à-dire avec présence par endroits de grains calcaires. Enfin augmentation de 
l'abondance relative et la dominance de Mylonchulus brachyuris détermine le mull 
calcaire; il faut toutefois préciser que dans les forêts développées sur substrat 
sableux calcariféres, il est nécessaire d'associer à Mylonchulus brachyuris Vespéce 
Coomansus parvus dont la décroissance d’abondance (corrélative à l'augmentation 
de Mylonchulus brachyuris) est à mettre en relation avec une diminution du taux 
de matière organique. 


Un exemple permet de montrer l'intérêt et la souplesse de ce matériel biologi- 
que. Les « vallées sèches » de la forêt de Fontainebleau composées de petites plaines 
orientées Ouest-Est et encastrées entre les Monts dont les sommets autrefois étaient 
recouverts d’une calotte calcaire présentent une végétation herbacée psammophile 
et xérophile dont la biologie rappelle les groupements végétaux des dunes littorales 
et des steppes (IABLoKorF, 1953: Bournérias, 1968). Il est difficile dans ces biotopes 
de faire une distinction entre une zone plutôt centrale à sable calcarifère (calcaire 
de Beauce) et une zone plus périphérique à sable siliceux (sable de Fontainebleau). 
Le plus souvent d’ailleurs il existe une distribution en mosaïque de ces terrains. 
Dans la plaine de la Solle (Cabaret Masson), une plantation de résineux (Pinus 
sylvestris L.) a entraîné l'installation et le développement d’un humus moder sur la 


Tas. Il. — Abondance relative des différentes espèces de Mononchida dans la plaine de la Solle 
(Cabaret Masson). 


Prionchulus punctatus 65% 
Clarkus papillatus 12% 
Prionchulus muscorum 8% 
Mylonchulus incurvus 6% 
Coomansus parvus 5% 
Mylonchulus brachyuris 4% 


mosaïque sableuse. L’analyse nématologique (tab. II) montre un mélange des faunes 
caractéristiques où cependant il est possible de reconnaître la nature de humus 
(association de Prionchulus punctatus, Clarkus papillatus et Prionchulus muscorum 
avec dominance de la premiére espéce, caractéristique des humus acides de forme 
moder) ainsi que le mélange et la qualité du substrat (présence en faible proportion 
de Mylonchulus incurvus marquant la présence de sable siliceux et de Coomansus 
parvus et Mylonchulus brachyuris liées au sable calcarifère). 


En consultant le tableau I on peut remarquer que certaines espéces comme 
Prionchulus punctatus ou Clarkus papillatus sont présentes dans tous les milieux 
analysés. ARPIN er al. (19846) avaient mis en évidence une grande variabilité 
morphologique chez ces espèces ubiquistes. L'analyse ultérieure de cette variabilité 
intra-spécifique a montré qu'elle peut être reliée aux types d’humus (ARPIN & 
PONGE, 1984: ARPIN, JAGGERS & Ponce, 1988). Ainsi en utilisant des caractères 
quantitatifs fiables et objectivement interprétables on pourra séparer les populations 
récoltées dans les différentes formes d’humus (fig. 2). En comparant les deux 
espèces étudiées il est intéressant de noter certaines similarités de réponse des 
critères utilisés pour déterminer l'influence des types d’humus : dans les deux cas 
les humus acides sont habités par de grands animaux ayant une queue relativement 
grande; au contraire dans les mulls calciques les animaux sont petits et possèdent 
une petite queue. Toutefois dans ce type d’humus, et c’est tout l'intérêt de ces 
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FIG, 2. — A, Variation de la moyenne des mesures X7 fo. os SX) longueur/largeur de la cavité buccale et longueur de la 
queue/longueur du corps des individus de Prionchulus punctatus pour chaque type d'humus (repris de Arpin & 
Ponge, 1984), B. Variation de la moyenne des mesures de la queue et de la longueur du corps des individus de 
Clarkus papillatus pour chaque type d'humus (repris de ARPIN et al.. 1988). 


analyses morphométriques, Clarkus papillatus permet de séparer les populations 
récoltées dans les hydromulls de celles issues de mulls aérés bien drainés, ce qui 
n'est pas possible avec Prionchulus punctatus. 
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Il est nécessaire de préciser que les travaux évoqués ci-dessus s'adressent à des 
milieux dont les caractéristiques pédologiques sont bien tranchées. Or il arrive 
fréquemment que sous même essence forestière dominante et sur de courtes distan- 
ces on note une hétérogénéité du sol. Même dans ce cas, la sensibilité de l'étude 
des mononchides permet non seulement de rendre compte de la variabilité des 
humus mais aussi de mettre en évidence, par exemple au sein du type moder, 
l'existence d’humus moder biologiquement atypique, ayant probablement une ori- 
gine distincte et que l'analyse pédologique classique (morphologique et chimique) ne 
peut définir (ARPIN et al., 1984a). Dans ce cas particulier de moder biologiquement 
atypique, formé sous la couronne de chênes de réserve et situé à l’intérieur d’une 
zone de mull acide, l'analyse des groupements spécifiques et la variabilité morpho- 
métrique de Prionchulus punctatus met en évidence la dualité entre l’origine mull 
(présence des trois espèces principales de mull acide sur sol lessivé, dominance de 
Clarkus papillatus, abondances relatives voisines entre Prionchulus punctatus et 
Prionchulus muscorum, la taille de la cavité buccale et la longueur du corps chez 
Prionchulus punctatus) et l'évolution acide de "humus avec forte accumulation de 
litière (explosion démographique de Clarkus papillatus, de taille de la queue chez 
Prionchulus punctatus). Ainsi l'analyse de ces animaux permet-elle d'aborder des 
problèmes intéressant l'origine, la formation et l'évolution d’un humus. 


Il apparaît donc possible d'utiliser les nematodes, particulièrement les monon- 
chides, pour rendre compte de la nature et de l'évolution des humus forestiers, à 
la fois par l'étude des modifications des groupements spécifiques (basée sur la 
présence et l'abondance relative des espèces) et par l'analyse morphometrique fine 
de certaines espèces ubiquistes. La sensibilité de ce matériel renforce notre sentiment 
d'introduire, à côté des analyses physiques et chimiques des horizons organiques, 
une composante biologique indispensable pour une caractérisation plus précise des 
humus. 


Par ailleurs il est important de constater que la nature du matériel foliaire n’a 
qu’une faible importance dans la localisation préférentielle des espèces ou l’évolution 
des groupements spécifiques. Il y a en effet toujours une convergence manifeste 
entre les observations pédologiques et les analyses de la nématofaune. Qu'il s'agisse 
de callunaies, de pinèdes ou de chénaies sessiliflores, de chénaies-charmaies ou 
d’ormaies rudérales, de pubescentaies, d’aulnaies ou de hêtraies calcicoles, nous 
avons pu observer, dans chacun de ces ensembles. un regroupement caractéristique 
d'espèce dans des proportions bien définies, le seul point commun dans chaque 
ensemble étant la forme de l’humus. De même Appin et al. (1985) ont montré, 
qu’au cours d’une expérience de rétention de litière, une modification importante 
du paysage phytosociologique n'avait aucun effet sur la composition de la némato- 
faune, la nature de l'humus n'ayant pas varié. Ainsi est-il possible de formuler le 
concept suivant (ARPIN, 1985) : A un type d'humus donné, correspond une némato- 
faune spécifique, quelle que soit la végétation portée par ce sol, dans les limites de 
stabilité du type d’humus considéré. 


Il n'est pas du tout dans l'intention d'un biologiste du sol de vouloir se 
substituer au pédologue dans l'analyse des humus. Il faut simplement avoir à 
l'esprit que l’humus est une unité pédo-écologique et que la composante biologique 
est incontournable et indispensable si l'on veut à la fois mieux caractériser ces 
ensembles et mieux en comprendre le fonctionnement. A ce niveau l'étude des 
Mononchida est intéressante car ces animaux interviennent, comme on l’a évoqué 
rapidement plus haut, à différents niveaux des réseaux trophiques. Les aspects 
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trophiques sont les moteurs essentiels des transformations biochimiques se déroulant 
au sein des systèmes, et il n’est donc pas possible de séparer la structure spécifique 
de la structure trophique (évoluant à la fois dans l’espace et dans le temps) d’une 
nématofaune. Bien que dépassant le cadre de ce texte, on ne peut passer sous 
silence certains travaux ayant montré que l'analyse des ensembles trophiques (modi- 
fications, successions) permettent de situer le niveau d'activité d’un humus, de faire 
des comparaisons fonctionnelles et de rendre compte de toute perturbation ou 
déséquilibre (naturel ou provoqué) d’un milieu par exemple : WasiLEwskA, 1971, 
1974, 1979; Bassus, 1962; Twinn, 1974; MAGNusson, 1983; PERSON et al.. 1980: 
ARPIN, 1985; ARPIN & PONGE, 1986; Popovici, 1980; SOHLENIUS & WASILEWSKA, 
1984). 


La caractérisation biologique d’un milieu est fort utile par exemple dans le 
cadre de la gestion forestière non seulement parce que la sensibilité de notre test 
biologique permet d'affiner notre perception de ce milieu (formation, évolution) 
ou d'en déceler le sens d’une modification avant même qu'elle se traduise par des 
faits observables et quantifiables, mais aussi, comme des travaux en cours de notre 
laboratoire permettent d'envisager, il existe des liens entre la sélectivité des faunes, 
la nature de ’humus (donc la fertilité des horizons de surface) et la productivité 
forestière. Les nématodes sont révélateurs de ces situations qui dépassent le cadre 
de la nématologie car elles concernent l’ensemble des composantes de l’unité pédo- 
écologique. 


D'autres travaux actuels envisagent les nématodes comme de bons indicateurs, 
par exemple Press, 1977; Press et PAPINSKA, 1983 dans le cadre de l’eutrophisation 
des lacs, ZULLINI, 1976 ou EDER et KIRCHENGAST, 1982 pour caractériser la pollution 
organique des rivières, ou Bonsers. 1990 qui définit un indice de maturité pour 
une classification fonctionnelle d’un milieu. 


Cependant, au-delà d’une caractérisation d’un biotope, aussi intéressante soit- 
elle, il est primordial, en particulier dans le cas des humus forestiers, de constater 
que les principes énoncés dans l'introduction (cosmopolitisme des espèces. diversité 
des habitats) doivent faire place à un concept d'évolution des faunes nématologiques 
basé sur une meilleure connaissance de l’adaptabilité de ces animaux au milieu 
dans lequel ils évoluent (Arpin, 1985). Le cas du mononchide Clarkus papillatus 
est fort eloquent. Espèce ubiquiste, mais préfèrant les sols frais de type mull acide. 
sa variabilité morphométrique a pu être reliée aux formes d’humus mais aussi aux 
saisons (ARPIN, JAGGERS & PONGE, 1988). Il a été observé que plus les facteurs 
température et humidité sont tranchés au cours des saisons, dans un biotope donné. 
et plus les types morphologiques sont séparés (bien qu’inclus dans la variabilité 
analysée pour une forme d’humus donnée). Par ailleurs l'étude ultrastructurale du 
contenu digestif permet d'envisager une substitution de régime alimentaire selon 
les saisons (SAUR & ArPIN, 1989). Une nourriture carnivore s'observe en période 
automnale et hivernale correspondant à une activité biologique intense (forte densité 
et femelles gravides) pour cette espèce avec des individus plus grands; en période 
verno-estivale les bactéries semblent compenser le manque de proies: l'espèce 
présente une faible densité de population et une petite taille. 


Ainsi au travers de ces études à caractère pédologique, le biologiste du sol 
retrouve sa détermination première qui donne à son travail sa dimension exacte : 
les liens évidents unissant humus, les facteurs physico-chimiques et trophiques, la 
localisation préférentielle des espèces, la variabilité morphométrique et la dynami- 
que des populations sont les différents aspects d’un même problème, celui de 
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l'adaptation des espèces. Ces aspects nous conduisent à traiter du fonctionnement 
du milieu en abordant ainsi le plan relationnel de la cohabitation des espèces 
(SOHLENIUS, 1985) et celui d'une meilleure exploitation possible de l’habitat pour 
survivre. La biodiversité d’un milieu ne s’évalue pas uniquement par la simple 
juxtaposition d'individus ou d'espèces mais elle est la résultante plus ou moins 
fluctuante de l’activité et de l'efficacité de ses composantes biologiques. 


Résumé 


L'étude de la répartition des espèces de nematodes Mononchida, basée sur les formes 
d'humus, permet de considérer ces animaux comme de bons indicateurs de situations 
pédologiques. La caractérisation biologique des humus forestiers permet à l’auteur de discuter 
de concepts nouveaux sur le comportement des faunes nématologiques et d'aborder par ce 
biais les modalités de l'adaptation des espèces au milieu dans lequel elles vivent. 


Summary 


Clarification on the biological characterization of forest humus 
by Mononchida nematodes study. 


The study of the nematode Mononchida species distribution, based on humus form, 
allowes to consider these animals as good indicators for pedological situations. The biological 
characterisation of forest humus permit to the author to discuss about nex concepts on 
nematofauna behaviour and to board by this bias the manners of the species adaptation to 
environment in which they live. 
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